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論 文 内 容 の 要 旨
ラ ン科 植 物 に は2万5千 以 上 もの 種 が 属 し、種 子 植 物 の 中 で最 も大 き な 科 の1つ で あ る。 ラ
ン科 植 物 の 多 く は2層 の 花 弁 状 花被 を有 して お り、そ の うち 内花 被 片 の1っ が 唇 弁 と呼 ばれ る
特 殊 な形 態 を して い る た め、左 右 相 称 花 に な っ て い る。 また 雌 ず い と雄 ず い が 合 着 して ず い柱
と呼 ばれ る器 官 が あ る こ と も ラ ン 科植 物 の 特 徴 とな っ て い る。唇 弁 や ず い柱 の よ うな 特 殊 な器
官 を含 め 、 ラ ン科 植 物 の 花 の 形 態 は 極 めて 多 様 で あ る。
高 等 な双 子 葉 植 物 の花 は 、外 側 か らが く片 ・花 弁 ・雄 ず い ・雌 ず い の4種 類 の器 官 か ら構 成
され て い る。花 の器 官 形 成 に 関 して は 、モ デ ル 植 物 で あ る シ ロイ ヌ ナ ズ ナ(Arabidopsisthaliana)
や キ ン ギ ョ ソウ(肋'か 砺 朋 現 〃π卯 の の 突 然 変 異 体 を用 い た 研 究 か ら、 花 の 各 器 官 の ア イ デ ン
テ ィテ ィー は 各whorlにお け る ホ メオ テ ィ ッ ク遺 伝 子 活 性 の組 み 合 わせ に よ っ て制 御 され る と
い うABCモ デ ル が 提 唱 され て い る。 一 方 、 単 子 葉 植 物 の 花 はユ リな ど の よ うな 同花 被 花 が 多
く、こ の よ うな 形 態 に対 して はmodifiedABCモデ ル と呼 ばれ るBク ラ ス遺 伝 子 の機 能 がwhorl
lま で 拡 大 す るモ デ ル で説 明 され て い る。 近 年 、チ ュー リ ップ(Tulipagesneriana)やア ガ パ ン
サ ス(Agapanthuspraecoxssp.orientaiis)から単離 され て い る2種 類 のBク ラ ス遺 伝 子 、DEF
様 遺 伝 子 とGLO様 遺伝 子 は 、whorl2、whorl3に加 えwhorllでも発 現 して お り、そ の モ デ ル
を 支持 す る結 果 が 得 られ て い る。 ラ ン科 植 物 に お い て は 、2層 の 花 弁 状 花 被 を有 す る コチ ョ ウ
ラ ン(Phalaenopsis)やデ ン ドロ ビ ュー ム(Dendrobium)などか ら花 器 官 形 成 に 関 わ る 遺 伝 子 が 単
離 され て い る。 コチ ョウ ラ ン か らはBク ラ ス遺 伝 子 で あ るDEF様 遺 伝 子 が4種 類 、GLO様 遺
伝 子 は1種 類 単 離 され て お り、DEF様 遺 伝 子 と(7LO様遺 伝 子 がwhorl2、whorl3に加 えwhorl
lで も と もに発 現 して い た。 ま た 、デ ン ドロ ビ ュー ム に か ら単 離 され た 、DEF様 遺 伝 子 とG五〇
様 遺 伝 子 もwhorl2、whorl3に加 えwhorllでと も に発 現 して お り、 これ らの ラ ン にお い て は
modifiedABCモデ ル を支 持 す る結 果 が 得 られ て い る。
ラ ン科 植 物 は 上述 の コチ ョ ウ ラ ンや デ ン ドロ ビ ュ ー ム の よ うに2層 の花 弁 状 花 被 を持 つ もの
が 多 い が 、本 研 究 の材 料 で あ るサ ギ ソ ウ(Habenariaradiata)をは じ め 、オ フ リス(Ophrys).ク
マ ガ イ ソ ウ(Cypripedium)、パ フ ィ オペ デ ィ ウム(Paphiopedium)など、 い くつ か の分 類 群 の ラ ン
科植 物 の花 は 緑 色 の が く片 を有 す る異 花 被 花 で あ る。これ らの植 物 は ラ ン科植 物 の 中 で 系 統 的
に 離 れ て い る こ とか ら、これ ら異 花 被 花植 物 は ラ ン科植 物 の進 化 過 程 で 独 立 に 進 化 した もの と
考 え られ る。 上 述 の よ うに 、2層 の花 弁 状 花 被 を有 す る コチ ョ ウ ラ ンや デ ン ドロ ビュー ム の 花
の 形 態 はmodifiedABCモデ ル で説 明 で き る とい う報 告 が あ る が 、 サ ギ ソ ウな どの 異 花 被 花 の
ラ ン は どの よ うなモ デ ル が 当 て は ま る のか につ い て は非 常 に 興 味 深 い 問題 で あ る。 ま た 、サ ギ
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ソ ウ に は`飛 翔'と 呼 ばれ る獅 子 咲 き 品種 が 知 られ て い る。 この 品 種 の 花 は3枚 の が く片 が 花
弁 化 して い る と と もに 、2枚 の側 が く片 が 唇 弁 化 して お り、 異 花被 花 形 成 と唇 弁 形 成 の 分 子 機
構 を 明 らか にす る 上 で 、非 常 に有 力 な研 究 材 料 で あ る。さ らに 、多 くの ラ ン科 植 物 は 子 房 が180
度 ね じれ るた め 、 本 来 向軸 側 の 唇 弁 が背 軸 側 に移 り、 乗 れ 下 が っ て 咲 くが 、`飛 翔'の 花 は 野
生型 に比 べ て 上 下 逆 に 咲 く形 質 を有 して い る。 そ の た め 、`飛 翔'は こ の 上 下 逆 に 咲 く とい う
現象 を解 析 す る 上 で も興 味深 い 品 種 で あ る(図1)。
そ こ で 、本 研 究 で は第1章 にお い て サ ギ ソ ウ の 野 生型 品 種`銀 河'か ら花 被 形 成 に 関 与 す る
ホ メ オテ ィ ック遺 伝 子 を 単離 し、 そ の構 造 解 析 を 、第2章 に お い て野 生 型 品 種`銀 河'お よび
獅 子 咲 き 品種`飛 翔'を 用 い て花 被 片 の 形 態 を調 査 す る と と もに 、花 被 形 成 に 関 与 す る ク ラ ス
Bク ラ ス遺 伝 子 の発 現 解 析 を 行 った 。 ま た 、 第3章 にお い て は サ ギ ソ ウの 野 生 型 お よび 獅 子 咲
き品 種`飛 翔'を 用 い て 交 配 を行 い 、 そ の 遺 伝 的背 景 を 包 括 的 に理 解 す る事 を 目的 と した。
第1章 で は 、サ ギ ソ ウか らRACE法 を 用 い て 花 被 形 成 に 関 与 す るMADS-box遺伝 子 群 の 単 離
を試 み た結 果 、Aク ラ ス 遺 伝 子 と して1種 類 の.FUL様遺伝 子(HrFUL)を、Bク ラ ス 遺 伝 子 と し
て1種 類 の.DEF様遺 伝 子(HrDE、F)と2種類 のGLO様 遺 伝 子(HrGLO1、HrGLO2)を単 離 した 。
これ らの遺 伝 子 は 、MADS-box遺伝 子 に 高 く保 存 され て い るMADS-boxおよびKdomainを 保
存 し、 それ ぞ れ の グル ー プ の 遺 伝 子 に 特 徴 的 なC末 端 のmotifも有 して い た 。
第2章 で は 、 サ ギ ソ ウの 野 生 型 品 種`銀 河'の 花 を各 器 官 、 が く片(whorll)、花 弁(whorl
2)、ず い 柱(whorl3、4)に分 け て 全RNAを 抽 出 し、 ノ ー ザ ンハ イ ブ リダイ ゼ ー シ ョンお よび
RT-PCRによ りBク ラス 遺 伝 子 の発 現 解 析 を行 っ た 結 果 、HrGLOIとHrGLO2は 、 解 析 に用 い
た す べ て の器 官(が く片 、花 弁 、ず い 柱)で 発 現 して い た。HrDEFに 関 して は 、花 弁 お よ びず
い 柱 で 発 現 が 確 認 され た が 、 が く片 にお い て は発 現 が検 出 され な か っ た(図2)。 こ の事 か ら、
サ ギ ソ ウの`銀 河'の 花 器 官 形 成 は 双 子 葉 植 物 で 提 唱 され て い るABCモ デ ル で 説 明 で き る事
が 示 唆 され た 。ま た 、獅 子 咲 き 品種`飛 翔'に お い て は 、Bク ラス 遺 伝 子 で あ るHrGLOIJHrGLO2
お よ びHrDEFは 、解 析 に用 い た す べ て の器 官(が く片 、花 弁 、ず い 柱)で発 現 して い た。 この 事
か ら、`飛 翔'の 花 器 官 形 成 はmodifiedABCモデ ル で 説 明 で き る事 が示 唆 され た 。 以 上 の結 果
か ら、 サ ギ ソ ウの 獅 子 咲 き品 種`飛 翔'に み られ るが く片 の花 弁 化 は 、Bク ラ ス 遺 伝 子 の うち
DE、F様遺 伝 子 で あ るHrDEFの 発 現 パ タ ー ン の変 化 が 関 係 して い る こ とが示 され た 。 そ こで 、
PCR法 を用 い て`飛 翔'の 、DE、F様遺 伝 子(HrhDEF)のcDNA断 片 を 単 離 し、塩 基 配 列 を 決 定
した 。 サ ギ ソ ウの 野 生 型 品 種`銀 河'のHrDE、Fと 獅 子 咲 き 品種`飛 翔'のHrhDEFの 相 同性
は ア ミノ酸 レベ ル で 完 全 に 一 致 して お り、遺 伝 子 のORF部 分 に は 変 異 はみ られ な か っ た。 以
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上 の 事 か ら、 獅 子 咲 き 品 種`飛 翔'に み られ るが く片 の 花 弁 化 の原 因 に 関 して以 下 の2つ の
仮 説 が考 え られ た。
仮 説1.HrDEF遺 伝 子 の 発 現 制 御 領 域 の 変 異 。
野 生 型 品 種 に お い てHrDEF遺 伝 子 の発 現 す る領 域 はwhorl2およびwhorl3であ る が`飛 翔'
に お い て は 、HrDEF遺伝 子 の プ ロモ ー ター な ど の発 現 制御 領 域 に 変 異 が 生 じた た め にwhorll
で も発 現 す る よ うに な っ た 可 能 性 が あ る。whorllでは も う1つ のBク ラ ス遺 伝 子HrGLO1お
よ びHrGLO2が 発 現 して お り、whorllにお い て発 現 す る よ うに な っ たHrDEFと ヘ テ ロ ダイ マ
ー を 形 成 してB機 能 を 有 す る よ うに な った た め 、 が く片 が 花 弁 化 した と考 え られ る。
仮 説2.Hrl)E、F遺伝 子 のwhorllでの 発 現 を制 御 す る 因 子 の 欠 損
ラ ン科 植 物 にお い て2層 の 花 弁 上 花 被 を有 す る も の か ら異 花 被 花 が 進 化 した こ とを 考 え る
と、サ ギ ソ ウの 野 生 型 品 種 にお い て はHr.DE、F遺伝 子 のwhorllでの 発 現 を 抑制 す る因 子 が 存 在
す る 可 能 性 が 示 唆 され る。`飛 翔'に お い て は 、 そ の 因 子 に変 異 が あ り機 能 が 欠 損 した た め に
whorllでHrl)EF遺伝 子 が発 現 し、 が く片 が 花 弁 化 した 可 能 性 が 考 え られ る。
第3章 で は 、獅 子 咲 き 品種`飛 翔'の 形 質 が 後 代 に どの よ うに遺 伝 す るか を調 べ るた め に 、
サ ギ ソ ウの 野 生 型 と`飛 翔'の 交 配 を行 い 雑 種 を 作 出 した。 そ こ で 得 られ たF1個 体 を用 い
てPCR-RFLP法に よ り雑 種 検 定 を行 っ た結 果 、F1個 体 は両 親 の 特 異 的 なバ ン ドをす べ て持 っ
て い た事 か ら 、 これ らF1個 体 が 雑 種 で あ る事 が 確 認 され た。 雑 種 個 体 の花 を 形 態 調 査 した 結
果 、 が く片 が 白色 で あ り、そ の 片 側 半分 が 唇 弁 状(く しの 歯 状)の特 殊 な 形 態 で あ って 、 そ の 形
態 は 獅 子 咲 き品 種`飛 翔'と 同様 で あ った 。 ま た 、雑 種 個 体 の維 管 束 走 向 はwhorllとwhorl2
の ど ち らに お い て も基 部 か ら頂 点 へ の 脈 が放 散 して い て 、`飛 翔'の 維 管 束 走 向 と同様 で あ っ
た 。 これ ら の事 か ら、`飛 翔'に み られ る が く片 が 花 弁 化 す る形 質 は 後 代 に 遺 伝 した事 が 分 か
っ た 。 ま た`飛 翔'は 上 下 逆 に 咲 く形 質 を有 して い た が 、雑 種 後 代 の 花 は野 生 型 と同 じ く唇 弁
が 背 軸 側 に位 置 して い た。
本 研 究 にお い て は 野 生 型 お よび 獅 子 咲 き 品 種 の サ ギ ソ ウ を材 料 に 用 い て 、異 花 被 花 が 形 成 さ
れ る分 子 機 構 を解 析 した 。 そ の 結 果 、 サ ギ ソ ウ`飛 翔'に み られ る が く片 の花 弁 化 は 、Bク ラ
ス遺 伝 子 の1つDEF様 遺 伝 子 の 発 現 領 域 の 拡 大 が 関係 して い る こ とが 明 らか に な っ た 。 こ の
原 因 につ い て は2つ の仮 説 を提 示 した が 、F1後 代 に そ の形 質 が 遺 伝 した こ とか ら、.仮説2の
発 現 制御 因 子 の機 能 欠 損 は 考 え に くい。が く 片 の花 弁 化 は 、HrDE、F遺伝 子 の プ ロモ ー タ ー な ど
の発 現 制 御 領 域 に 変 異 が 生 じた た め にwhorllでも発 現 す る よ うに な っ た 事 が 可 能 性 と して は
高 い と考 え られ た。 ま た 、`飛 翔'に み られ た 上 下逆 に 咲 く形 質 が 、 雑 種 後 代 の 表 現 型 に 現 れ
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な か っ た こ と か ら 、が く 片 が 花 弁 化 す る 形 質 と 花 が 上 下 逆 に 咲 く形 質 は 独 立 に 遺 伝 す る 可 能 性
が 示 唆 され た1、
a、b.ia.も 銀 河'b.」 飛翔'
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異花被花である。サギソウには`飛 翔'と 呼ばれる獅子咲き品種があり、 この品種の花は3枚
のが く片が花弁化 しているとともに、2枚 の側がく片が唇弁化 している。そこで本研究におい
ては野生型お よび獅子咲き品種 のサギソウを用いて、異花被花が形成 され る分子機構 を解析 し
た。
まず、サギソウの野生型品種 「銀河'か ら花被形成に関与す るMADS-box遺伝子群の単離 を
試みた結果、Aク ラス遺伝子 としてFUL様遺伝子(HrFUL)を、Bク ラス遺伝子 としてDEF様遺
伝子(Hrl)EP)とGLO様遺伝子(HrGLOI、HTrGLO2)を、Eク ラス遺伝子 としてSEP様 遺伝子
(HrSEI')を単離 した。
次に野生型品種`銀 河'お よび獅子咲き品種`飛 翔'を 用いて、 ノーザ ンハイブ リダイゼー
シ ョンおよびRT.PCRによ り花被形成に関与するBク ラス遺伝子の発現解析を行った。野生型
品種 猿 河'に おいて、HrGLOI,2は解析に用いたすべての器官(が く片、花弁、ずい柱)で
発現 していたが、HrTDEFは、花弁およびずい柱でのみ発現が確認 された。 また、獅子咲き晶種
飛 翔'に おいては、17rGLOi,2およびHrDEFは、解析に用いたすべての器官(がく片、花
弁、ずい柱)で発現 していた。以上の結果か ら、サギソウの獅子咲き品種`飛 翔'に みられ るが
く片の花弁化は、HrDEFの務現パターンの変化が関係 していることが示 された。
さらに獅子咲き品種`飛 翔'の 形質が後代にどのように遺伝するかを調べ るために、サギソ
ウの野生株 と`飛翔 の交配を行い雑種 を作出した。雑種個体の花の形態 は獅子咲き品種`飛
翔'と 同様であ り、`飛翔'に み られるが く片が花弁化す る形質はFl後代に遺伝 した。
以上の結果 よ り、サギ ソウ`飛 翔'に みられるが く片の花弁化は、Bク ラス遺伝子の1っ
DEF様遺伝子の発現領域の拡大が関係 していること、またその形質がF1後 代に遺伝 したこと
から、HlrDEF遺伝子のプロモー ターなどの発現鯛御領域に変異が生 じたためにwhorl1でも発
現するようになった事が原 因である可能性が高いと考 えられた。
本研究で得 られた知見はラン科植物における花の多様性の進化 を分子生物学的に解明す る上
で重要であると考えられ,本 研究を推進 した金昭英は自立 して研究活動 を行 うに必要な高度の
研究能力 と学識 を有 し、金の提出 した論文は博士(生 命科学)の 博士論文 として合格 と認 め
る。
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